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毛竹 竹 秆 基本 组 织 发 育 过 程 中 过 氧化 物 酶 的 超 微 定位 
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摘要 : 利用 电镜 细胞 化 学 技术 对 毛竹 竹 秆 基本 组 织 发 育 过 程 中 过 氧化 物 酶 进行 了 细胞 化 学 定位 。 基 本 组 织 
细胞 过 氧化 物 酶 活性 由 胞 间 辽 处 的 胞 间 层 开始 逐渐 向 中 间 推 进 ， 同 期 过 氧化 物 酶 体 、 内 质 网 等 细胞 器 也 有 具 
有 酶 活性 ， 随 后 质 膜 和 液 泡 膜 出 现 酶 反应 物 。 次 生 壁 形成 期 长 细胞 壁 上 过 氧化 物 酶 高 活性 主要 集中 在 次 生 
壁 窗 层 中 ， 以 休眠 期 酶 活性 最 高 。 随 着 年 龄 的 增加 ， 长 细胞 的 过 氧化 物 酶 活性 逐渐 降低 ， 九 年 生长 、 短 细 
胞 的 过 氧化 物 酶 活性 已 很 弱 。 短 细胞 的 酶 活性 始终 高 于 长 细胞 ， 细 胞 壁 、 质 膜 、 运 输 小 泡 膜 和 纹 孔 也 都 具 
有 和 较 高 的 酶 活性 。 短 细胞 伸 长 停止 与 高 过 氧化 物 酶 活性 有 关 。 过 氧化 物 酶 分 布 和 活性 并 不 完全 对 应 于 木质 
素 的 沉积 部 位 ， 短 细胞 的 过 氧化 物 酶 可 能 参与 了 长 细胞 壁 中 木质 素 的 合成 。 
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Ultracytochemical Localization of Peroxidase during the 
Ground Tissue Development in Phyllostachys 
edulis (Poaceae) Culms 


YU Fen', DING Yu-Long!" 


(1 Jiangxi Provincial Key Laboratory for Bamboo Germplasm Resources and Utilization. 
Jiangxi Agricultural University . Nanchang 330045. China; 2 Bamboo Research 


Institute. Nanjing Forestry University . Nanjing 210037. China) 


Abstract: The Ultracytochemical localization of peroxidase during the ground tissue development in bamboo 
Phyllostachys edulis culm was studied with cytochemical technology. In the primary wall development peri- 
od. peroxidase concentrated in the intercellular layer near the intercellular space. and then extended to all in- 
tercellular layer. and at the same time the peroxisome. endoplasmic reticulum and mitochondria also showed 
peroxidase activity. After that the distribution of peroxidase appeared in the tonoplast and plasma membrane. 
In the secondary wall development period. peroxidase activity partially increased in the long cell walls and 
concentrated in the narrow lamellae, especially in dormancy period. The peroxidase activity in the narrow la- 
mellae of the long cell walls declined gradually with aging. and in nine years old culm there was little peroxi- 
dase reactive product both in the long and short cells. The short cell always had higher peroxidase activity 
than that of the long cell. The cell wall. plasma membrane. transfer vesicles and pits of the short cell had al- 
so shown higher peroxidase activity. A relationship between peroxidase and the differentiation of the ground 
tissue in bamboo culms was also discussed. 


Key words: Culm; Long cell; Short cell; Peroxidase; Differentiation; Physiological function 
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毛竹 是 特殊 的 多 年 生 木 质 草 本 常 绿 植物 ， 材 
质 优 良 ， 用 途 广 泛 。 其 竹 秆 组 织 成 分 约 52% 为 
基本 组 织 ， 参 与 了 各 种 生理 代谢 活动 。 与 其 他 木 
本 植物 不 同 ， 竹 秆 基本 组 织 由 长 、 短 两 种 薄 壁 细 
胞 组 成 。 长 细胞 垂直 排列 ， 具 有 多 层 、 较 厚 上 且 木 
质 化 的 细胞 壁 , 休眠 期 有 淀粉 粒 贮 藏 于 长 细胞 内 
(Parameswaran and Liese, 1975; 
Weiner，1996)。 而 短 细 胞 较 短 ， 散 布 于 其 中 ， 
细胞 质 较 浓 ， 细 胞 壁 较 薄 ， 仅 局 部 木质 化 ， 即 使 
在 老 的 竹 秆 内 也 是 如 此 (Parameswaran and 
Liese, 1975, 1980; Alvin and Murphy. 1988; 
He 等 ,2002)。 木 质 素 是 细胞 壁 主要 组 成 成 分 之 

， 木 质 素 在 细胞 壁 中 的 分 布 对 细胞 的 生长 和 生 
理 功能 具有 要 的 影响 。 过 氧化 物 酶 是 木质 素 合 
成 过 程 中 重要 的 催化 酶 。 过 去 有 人 研究 曾 发 现 短 细 
胞 的 过 氧化 物 酶 活性 较 长 细胞 高 (Parameswa- 
ran and Liese, 1980), 但 对 于 过 氧化 物 酶 在 不 同 
发 育 阶段 细胞 中 的 分 布 和 活性 、 过 氧化 物 酶 与 基 
本 组 织 细胞 生理 功能 间 的 关系 却 还 不 是 很 清楚 。 
本 研究 拟 通过 对 竹子 基本 组 织 发 育 过 程 中 过 氧化 
物 酶 的 超 微 细胞 化 学 定位 研究 ， 为 揭示 两 种 基本 
组 织 细胞 分 化 发 育 机 理 及 其 生理 功能 提供 细胞 化 
学 方面 的 依据 。 
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1 材料 与 方法 
1.1 材料 

实验 材料 为 采 自 于 南京 林业 大 学 竹 类 植物 园 的 毛竹 
(Phyllostachys edulis (Carr. ) H. de Lehaie) ， 分 别 选取 
不 同 发 育 阶 段 的 竹 筹 和 当年 生 幼 竹 以 及 一 年 生 、 三 、 四 
年 生 竹 秆 。 休 眠 期 材料 分 别 采取 一 、 三 、 四 、 六 
生 竹 秆 。 人 竹笋 从 上 至 下 连续 截取 各 个 节 间 中 部 ， 
生 幼 竹 秆 和 老人 竹 秆 则 从 竹 秆 中 部 的 节 间 中 间 取 材 。 
1.2 方法 

取材 后 迅速 将 材料 切 成 1 mmX1 mm X 1. mm 左右 





















































1%% 猴 酸 固 定 液 中 4C 下 固定 过 夜 ， 再 用 0.1 mole L’ 
(pH 6.9) 的 磷酸 缓冲 液 清洗 2 次， 每 次 20 min, 
水 清洗 3 次 ， 每 次 30 min。 清 洗 好 的 材料 经 丙酮 系列 脱 
JIK, Spurr 树脂 包 埋 ，LKB-V 型 超 薄 切片 机 切片 ， 切 片 
FARE, Æ H-600 型 透射 电镜 下 观察 、 拍 照 。 

对 照样 品 处 理 时 ， 孵 育 液 中 不 加 入 H:O，,。 



































2 结果 与 分 析 

基本 组 织 细胞 发 育 过 程 分 为 初生 壁 发 育 期 、 
次 生 壁 发育 期 ， 在 生长 发 育 的 不 同时 期 ， 过 氧化 
物 酶 的 分 布 及 活性 都 发 生 相 应 的 变化 。 
2.1 初生 壁 发 育 期 过 氧化 物 酶 活性 

基本 组 织 细胞 分 化 前 期 ， 仅 胞 间 孙 处 的 胞 间 
层 电 子 密度 最 高 ， 过 氧化 物 酶 体 、 线 粒 体 膜 、 运 
Ro € I Rd sz Jw 
(图 版 工 : 

c e 
厚 ， 胞 间 层 的 高 电子 密度 范围 由 胞 间 院 角 隅 处 逐 
渐 向 中 间 推 进 ， 过 氧化 物 酶 活性 升 高 〈 图 版 工 : 
2)。 质 膜 和 液 泡 膜 上 开始 出 现 过 氧化 物 酶 活性 
(ERR I: 
2.2 次 生 壁 发 育 期 过 氧化 物 酶 活性 

在 次 生 壁 发 育 期 ， 毛 竹 竹 秆 基本 组 织 过 氧化 
物 酶 活性 和 分 布 随 年 龄 和 生长 季节 的 变化 而 变化 。 
一 年 生 毛 竹 竹 秆 基本 组 织 在 竹子 生长 旺盛 
期 ， 长 细胞 细胞 壁 上 没有 观察 到 过 氧化 物 酶 反应 
物 ， 仅 短 细 胞 的 细胞 壁 和 胞 间 层 具有 较 高 过 氧化 
物 酶 活性 。 过 氧化 物 酶 体 增加 ， 上 有 具有 较 高 酶 活 
性 ， 这 一 时 期 质 膜 、 运 输 小 泡 膜 、 纹 孔 及 一 些 细 
胞 器 都 具有 较 高 的 这 氧化 物 酶 活性 (图版: 4 
5)。 而 在 相对 休眠 期 ， 基 本 组 织 过 氧化 物 酶 活性 
较 生 长 期 升 高 ， 以 长 细胞 次 生 壁 上 的 酶 活性 升 高 
最 为 显著 ,大量 酶 反应 颗粒 主要 集中 在 细胞 壁 罕 






















































































的 小 块 投入 0.1 mol * L^ (pH 6.9) 磷酸 缓冲 液 配 制 的 
4% 多 聚 甲醛 与 2.5%% 戊 二 醛 的 固定 液 中 ，4C 下 初 固定 
20 min; 用 0.1 mol*L' (pH 6.9) 磷酸 缓冲 液 配制 的 
6%% 的 蔗糖 漂洗 液 4C 下 漂洗 4 次 ， 每 次 15 min; 0.1 
mole L’ (pH 6.9) 磷酸 缓冲 液 配 制 的 5% node DUE S 
液 (pH 7.00. 28'C FHA 15 min. 然后 在 每 100 ml 
TEUER T3 E TPUILA. 1 ml 125 H: O: Be itl f RES PT 28°C 
TIEA 15h: 后 用 冷 漂 洗 液 漂洗 4 次 ， 
随后 再 在 0.1 mol*L" (pH 6.9) 的 磷酸 缓冲 液 配制 的 
























































每 次 10 min。 


























层 中 。 长 、 短 细胞 内 分 布 有 大 量 的 运输 小 泡 ， 尤 
其 是 在 质 膜 附 近 ， 这 些小 泡 膜 上 可 观察 到 较 多 的 
过 氧化 物 酶 反应 颗粒 。 质 膜 、 细 胞 核 、 线 粒 体 、 
wa 
I: 6; 图 版 工 : 

Ea Lor nen UNE 
物 酶 活性 降低 。 在 生长 期 ， 短 细胞 的 壁 和 胞 间 层 
上 酶 活性 较 高 ， 过 氧化 物 酶 体 及 膜 系统 上 仍 具 酶 
活性 (图版: 2、3)。 相 对 休眠 期 的 酶 活性 较 
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生长 期 的 升 高 ， 但 与 一 年 生 竹 秆 基本 组 织 细胞 相 
对 休 眼 期 的 酶 活性 相 比 已 降低 ， 尤 其 是 长 细胞 的 
细胞 壁 ， 过 氧化 物 酶 反应 物 仍 主要 沉积 在 近期 形 
成 的 窜 层 中 。 短 细胞 壁 酶 活性 仍 高 于 长 细胞 (图 
WI: 4)。 

在 休眠 期 ， 九 年 生 毛 竹 竹 秆 的 基本 组 织 长 细 
胞 壁 上 观察 到 酶 反应 物 已 很 少 ， 短 细胞 壁 上 的 过 
氧化 物 酶 活性 也 显著 降低 ， 但 电子 密度 仍 高 于 长 
细胞 壁 CAR II: 5)。 

对 照 试 验 中 不 加 Hs O, ， 没 有 观察 到 过 氧化 
物 酶 活性 的 反应 物 ， 表 明 实 验 结果 是 可 靠 的 (图 
Wl: 6)。 















































3 讨论 











短 细胞 停止 伸 长 生长 可 能 与 细胞 壁 上 的 过 氧化 物 
酶 活性 相对 较 高 有 关 。 

次 生 壁 形成 期 长 细胞 壁 上 的 过 氧化 物 酶 活性 
局 部 升 高 ， 且 主要 集中 在 次 生 壁 窗 层 中 ， 以 进入 
秋季 相对 休 眼 期 之 后 活性 最 高 。 随 着 秆 龄 的 增加 
至 三 、 四 年 生 ， 长 细胞 次 生 壁 窗 层 中 的 过 氧化 物 
酶 活性 逐渐 降低 ， 至 九 年 生 的 竹 秆 基本 组 织 细胞 
壁 中 过 氧化 物 酶 活性 已 很 弱 或 观测 不 到 。 竹 葵 秆 
基本 组 织 长 细胞 次 生 壁 是 明暗 、 宽 窄 交 替 分 布 的 
多 层 结 构 (Parameswaran and Liese，1975) 。 在 
春 夏季 主要 合成 积累 的 细胞 壁 物质 为 纤维 素 ， 而 
在 相对 休眠 期 主要 积累 木质 素 ， 从 而 形成 宽 鹤 、 
明暗 不 同 的 壁 层 。 并 且 基 本 组 织 细 胞 壁 在 前 三 至 
四 年 加 厚 比 较 明显 ， 之 后 细胞 壁 物质 合成 减少 。 


















































人 竹 秆 基本 组 织 由 两 种 类 型 的 细胞 组 成 是 竹子 
的 一 个 特点 ， 这 两 种 细胞 形态 结构 之 间 具 有 明显 
的 差异 。 过 氧化 物 酶 是 植物 细胞 内 重要 的 组 成 成 
分 ， 广泛 存在 于 植物 体 ， 参 与 各 种 生理 代谢 活 
动 。 人 研究 表明 过 氧化 物 酶 参与 调节 植物 细胞 的 伸 
长 和 分 化 ， 通 过 氧化 分 解 IAA、 催 化 木质 素 形 
成 从 而 使 细胞 分 化 成 熟 (Lee. 1977; Christens- 
en 等 ，1998) 。 过 氧化 物 酶 是 一 种 重要 的 IAA i 
链 氧 化 酶 ， 具 有 氧化 分 解 呀 叹 乙 酸 的 功能 ， 能 将 
促进 植物 细胞 伸 长 的 IAA 分 解 (Dencheva and 
Klisurska. 1982, 1986), 而 IAA 也 抑制 过 氧化 
物 酶 基因 的 表达 (Klotz and Lagrimini, 1996), 
这 使 过 氧化 物 酶 活性 与 IAA 含量 呈 反 相关 CE 
英和 等 ,1997; Mwange 2$, 20032, MacAdam 等 
(1992) 对 长 酥油 草 叶 伸 长 区 过 氧化 物 酶 活性 进 
行 研 究 时 也 发 现 ， 细 胞 壁 过 氧化 物 酶 活性 升 高 后 
细胞 停止 伸 长 ， 认 为 细胞 伸展 的 停止 与 过 氧化 物 
酶 催化 的 细胞 壁 连接 反应 有 关 。 植 物 组 织 细胞 分 
化 是 以 细胞 壁 失去 伸展 性 为 基础 的 ， 对 于 细胞 伸 
展 的 停止 ， 过 氧化 物 酶 发 挥 了 极其 重要 的 作用 ， 
其 作用 机 制 主要 包括 促进 细胞 内 的 IAA 分 解 、 
伸展 素 蛋 白质 亚 单位 间 产 生 交 联 及 细胞 壁 的 木质 
化 (Fry, 1979)。 木 质 素 在 细胞 壁 中 的 沉积 ， 增 
加 了 细胞 壁 的 机 械 强 度 ， 细 胞 辟 的 伸展 性 变 得 越 
来 越 小 ， 最 终 细 胞 停止 扩大 生长 (MacAdam 
等 , 1992) 。 毛 竹 竹 秆 基本 组 织 短 细 胞 在 生长 发 
育 过 程 中 ， 细 胞 长 度 较 分 化 前 几乎 没有 增加 ， 而 
且 短 细胞 上 的 过 氧化 物 酶 活性 始终 高 于 长 细胞 。 































































































在 电子 显微镜 下 ， 木 质 素 具有 较 大 的 电子 密度 ， 
而 纤维 素 则 较 低 ， 木 质 素 沉积 部 位 与 过 氧化 物 酶 








活性 部 位 及 时 





期 都 是 一 致 的 。 许 多 实验 证 明 过 和 氧 





化 物 酶 参与 了 
Quiroga 等 ，2 





木质 素 的 合成 (Smith 等 ，1994; 
00; Takabe 等 ，2001; Marjamaa 





等 ，2006)， 并 已 经 找到 木质 素 合 成 相关 的 过 氧 
化 物 酶 基 (Tokunaga 等 ，2009)，Ipelcl 等 
(1999) 通过 抑制 杨 树 的 一 种 过 氧化 物 酶 的 表达 ， 
使 木质 素 含 量 下 降 。 我 们 的 研究 结果 说 明 长 细胞 
的 细胞 壁 结合 的 过 氧化 物 酶 参与 了 长 细胞 次 生 壁 
木质 素 沉 积 过 程 。 

现 有 的 研究 结果 可 知 ， 在 次 生 壁 形成 期 短 细 
胞 壁 仅 在 与 长 细胞 壁 连接 处 发 生 木 质 化 ， 而 在 角 
隅 处 并 没有 次 生 加 厚 ， 也 一 直 都 没有 木质 素 沉 积 
(He 等 ,2002)， 而 且 短 细胞 的 次 生 壁 比较 薄 ， 
也 没有 明暗 交替 的 多 层 结构 (Parameswaran and 
Liese, 1975, 1980)。 而 短 细胞 一 直 具 有 和 较 长 细 
胞 高 的 过 氧化 物 酶 活性 ， 其 细胞 壁 上 的 过 氧化 物 
酶 活性 在 与 长 细胞 连接 处 和 角 阳 处 都 比较 高 。 短 
细胞 上 的 过 氧化 物 酶 并 不 完全 对 应 于 木质 素 的 沉 
积 部 位 。 在 毛 白杨 形成 层 活动 周期 中 过 氧化 物 酶 
同 工 酶 的 变化 研究 也 发 现 ， 次 生 壁 中 木质 素 的 沉 
积 位 置 并 不 是 与 过 氧化 物 酶 活性 位 置 密切 相关 ， 
认为 可 能 是 由 于 不 同时 期 和 不 同位 置 分 布 的 过 氧 
化 物 酶 具有 不 同 功能 的 同 工 酶 组 份 〈 乃 亚 方 和 姜 
笑 梅 ， 2007) 。 反 映 一 种 木 素 过 氧化 物 酶 同 工 酶 
是 否 有 合成 木 素 的 能 力 有 4 个 参数 : 对 木 素 单 体 
底 物 的 专 一 性 、 酶 初级 结构 、 酶 在 细胞 中 的 位 
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置 、 酶 活性 大 小 和 木 素 合 成 的 时 间 偶 联 性 
(Lewis and Yamamoto，1990)。 因 此 ， 不 能 将 
细胞 分 化 过 程 中 细胞 壁 上 木质 素 的 沉积 位 置 与 过 
氧化 物 酶 的 分 布 简单 地 对 应 起 来 。 过 氧化 物 酶 是 
在 粗 面 内 质 网 上 合成 ， 经 高 尔 基 体 糖 基 化 后 ， 通 
过 运输 小 泡 与 质 膜 融合 运输 至 特定 位 置 (Tak- 
abe 等 ,2001)。 基 本 组 织 细胞 次 生 壁 的 木质 素 主 
要 在 秋冬 季节 形成 沉积 ， 而 相对 休 眼 期 的 长 细胞 
生理 代谢 较 弱 ， 短 细胞 具有 和 较 浓 的 细胞 质 和 明显 
的 细胞 核 (Alvin and Murphy，1988)， 并 且 短 
细胞 内 可 观察 到 存在 较 多 的 运输 小 泡 ， 短 细胞 的 
细胞 壁 和 内 质 网 、 线 粒 体 、 质 膜 、 运 输 小 泡 膜 以 
及 纹 孔 都 具有 较 高 的 过 氧化 物 酶 活性 ， 尤 其 是 腊 
质 系统 的 酶 活性 与 长 细胞 壁 中 木质 素 的 沉积 时 间 
一 致 。 由 此 表明 短 细 胞 可 能 在 长 细胞 次 生 壁 木质 
素 的 合成 过 程 中 发 挥 了 重要 的 作用 。 
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图 版 说 Hj 


A. 淀粉 体 ，CW. 细胞 壁 ; Dg. 降解 物 ; ER. 内 质 网 ，ICL. 胞 
间 层 ; IS. 胞 间 际 ; LC. 长 细胞 ;LCW. 长 细胞 的 壁 ; M. 线 粒 
体 ; N. HER. P. 纹 孔 ; SC. 短 细胞 SCW， 短 细胞 的 壁 ; 
TV. 运输 小 泡 ; V. 液 泡 
E I:1—3. 初生 壁 形成 期 基本 组 织 细胞 过 氧化 物 酶 活性 : 
1. 基本 分 生 组 织 细胞 过 氧化 物 酶 活性 ， 角 隅 处 的 胞 间 层 酶 活性 
最 高 2. 示 胞 间 层 酶 活性 升 高 ，3. 质 膜 和 液 泡 膜 开始 出 现 酶 反 
立 颗 粒 ; 4， 生 长 期 一 年 生长 细胞 和 胞 间 层 的 过 氧化 物 酶 活性 ;5. 
生长 期 一 年 生 短 细胞 壁 活 性 较 高 ，6. 相对 休眠 期 一 年 生长 细胞 的 
过 氧化 物 酶 活性 升 胞 壁 窗 层 中 分 布 有 大 量 的 酶 反应 物 。 
ERR E: 1. 示 相 对 休眠 期 一 年 生 短 细 胞 的 过 氧化 物 酶 活性 ; 2、 
3. 生长 期 三 、 四 年 生 基 本 组 织 细胞 的 过 氧化 物 酶 活性 : 2. 长 细 
胞 的 过 氧化 物 酶 活性 ; 3. 示 短 细胞 的 酶 活性 ; 4. 相对 休眠 期 
三 、 四 年 生 基本 组 织 长 、 短 细胞 的 过 氧化 物 酶 活性 ; 5. 九 年 生 
基本 组 织 细胞 过 氧化 物 酶 活性 。6. 对 照 ， 没 有 观察 到 过 氧化 物 
酶 反应 颗粒 。 
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Explanation of Plates 


A. amyloplast; CW. cell wall; Dg. degradating; ER. endo- 


plasmic reticulum; ICL. intercellular layer; IS. intercellular 
space; LC. long cell; LCW. long cell wall; M. mitochondia; 
N. nucleus; P. pit; SC. short cell; SCW. short cell wall; TV. 
transfer vesicles; V. vacoule. 

Plate I: 1—3. Peroxidase distribution in ground tissue in prima- 
ry wall period: 1. Peroxidase distribution in ground meristem; 2. 
Showing the rise of peroxidase activity in intercellular layer; 3. 
Peroxidase distribution appeared in the tonoplast and plasma 
membrane; 4. Showing peroxidase distribution in one year old 
long cells and the intercellular layer in growing period; 5. Show- 
ing high peroxidase activity in one year old short cells in growing 
period; 6. Peroxidase distribution in one year old long cells in 
dormancy period. a mass of peroxidase reacting substance. 

Plate ][ : 1. Peroxidase activity in one year old short cells in dor- 
mancy period; 2. 3. Showing peroxidase distribution in three or 
four years old ground tissue cells in growing period: 2. Showing 
peroxidase distribution in three or four years old long cells in 
growing period; 3. Peroxidase distribution in the short cell; 4. 
Peroxidase activity in three or four-year-old ground tissue cells in 
dormancy period; 5. Peroxidase distribution in nine-year-old 
ground tissue cells; 6. Control experiment. showing no peroxi- 


dase reacting substance. 
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于 ES. 图 版 








YU Fen et al.: Plate I 
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